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1 UVOD 
1.1 NAMEN DELA 
Z magistrskim delom smo želeli preučiti zgradbo mrežnice in funkcionalne lastnosti 
fotoreceptorskih celic v sestavljenih očeh in ocelih črne bojevniške muhe.  
 
Ličinke bojevniške muhe se vse bolj uporabljajo v prehrani različnih gojenih živali, kot so 
perutnina in ribe. Zato je vzreja muh postala zelo pomembna, vendar pa se je vzreja v notranjih 
prostorih izkazala za velik izziv, saj je parjenje bojevniških muh vedenje, ki je pogojeno z 
vidom in se v naravi zgodi samo pri polni sončni svetlobi. S pridobljenimi podatki smo želeli 
ugotoviti, na kakšne svetlobne pogoje so prilagojeni fotoreceptorji bojevniške muhe, da bi 
lahko izboljšali osvetlitev notranjih prostorov in s tem povečali parjenje pri muhah. 
1.2 DELOVNE HIPOTEZE 
Črne bojevniške muhe spadajo v skupino višjih dvokrilcev, zato predpostavljamo, da imajo 
sestavljeno oko z nevralno superpozicijo. Omatidije pri dvokrilcih sestavljajo fotoreceptorji 
R1-6, ki posredujejo akromatski vid in zaznavo svetlobnih kontrastov, ter fotoreceptorji R7 in 
R8, ki posredujejo barvni in polarizacijski vid. Domnevamo, da je poglavitni razred 
fotoreceptorjev bojevniške muhe, R1-6, spektralno homogen. Predvidevamo, da receptorji R7 
in R8 posredujejo barvni vid, ki temelji na shemi UV – modra – zelena. Pri zaznavi svetlobe 
sodelujejo tudi mušji oceli. Predpostavljamo, da omogočajo zaznavo barvnega kontrasta med 
ultravijolično in zeleno barvo.  
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2 PREGLED OBJAV 
2. 1 OPIS ŽIVALI 
Črna bojevniška muha Hermetia illucens (Linnaeus, 1758) (Diptera: Stratiomyidae) je osi 
podobna muha, ki prihaja iz Južne Amerike, z globalizacijo pa se je razširila po svetu ter se 
pojavlja v tropskih in zmernih podnebjih. V Evropi so jo najprej zasledili na Malti leta 1926 
(Roháček in sod., 2013), pojavlja se pa tudi že v Sloveniji. Prvič so jo opazili 2009 na 
Primorskem, pozneje pa tudi severneje (Mavec, 2015) Kutikula je črne barve in ima dve 
prosojni okenci, ki sta na prvem segmentu abdomna. Odrasle živali dosegajo od 15 do 20 mm 
v dolžino (Sheppard in sod., 2002). Antene so iz treh podaljšanih segmentov, distalni segmenti 
nog pa so bele barve. Oči so sorazmerno velike, obarvane zelenkasto, s temnimi 
modrovijoličnimi progami, ki so razporejene naključno.  
 
Slika 1: Zunanji izgled črne bojevniške muhe (Hermetia illucens). Na levi strani sta samček (M) in samička (F), 
slikana ventralno. Ločimo ju po obliki spolovila; zadek samičke (F) zgoraj desno, samčka spodaj desno (M). 
Merilce, 1 mm. Vir slike: Oonincx in sod. (2016). 
Slika 2: Oči H. illucens. Na kornei so razvidne modrovijolične proge na zelenkasti podlagi. Vir slike: Thomas 
Shahan. http://www.bugsfeed.com/black_soldier_fly (25. apr. 2017) 
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2.1.1 Življenjski cikel 
V naravi črna bojevniška muha odlaga jajčeca v vlažen organski material. Pogostokrat izbira 
kmetijska območja, kjer je večja količina organskega odpada živine, ki je idealen za razvoj 
ličink. V urbaniziranih območjih pa leže jajčeca v smetnjakih ali kompostnikih. Parjenje se 
začne dva dni po tem, ko se izleže odrasla žival. Samček sedi na rastlini ter preži na samičko. 
Ko jo opazi, jo prestreže in se v zraku z njo pari (Tomberlin in Sheppard, 2001). Samička nato 
izleže do 500 jajčec v razpoke in luknjice v bližini organskih odpadkov. Jajčeca so ovalna, 
dolga približno 1 mm, kremno bele barve (NCIPMI, 1998). Ličinke se izležejo v štirih dneh in 
lahko dosežejo 27 mm v dolžino ter 6 mm v širino. So belkaste do rumenkaste barve z majhno 
glavo ter z močnimi usti za žvečenje. Ličinke gredo preko šestih levitvenih faz in potrebujejo 
približno 14 dni, da se popolnoma razvijejo (Hall in Gerhardt 2002). Med tem obdobjem so 
nenasitne, v nasprotju z odraslimi živalmi, ki se ne prehranjujejo, ampak porabljajo maščobo, 
ki so jo shranile v stadiju ličinke (Newton in sod. 2005). Po zadnji levitvi se ličinke umaknejo 
na vlažna, zaščitena območja in začnejo s pupacijo. Stanje pred začetkom pupacije imenujemo 
prepupa. Eksoskelet potemni, nastane puparij znotraj katerega se razvije buba. Preobrazba v 
odraslo žival traja približno dva tedna (Hall in Gerhardt, 2002). Odrasla žival ima pri višjih 
temperaturah (~ 30 oC) življenjsko dobo od 5 do 8 dni, pri sobni temperaturi pa lahko preživi 
do dva tedna. 
2.1.2 Gospodarski pomen 
Črna bojevniška muha je uporabna pri razgradnji živalskih iztrebkov in drugega organskega 
odpada, tudi v večjih količinah. Ličinke lahko zmanjšajo prostornino iztrebkov za 50 % 
(Sheppard 1983; Myers in sod. 2008) ter koncentracijo dušičnih odpadkov za 24 % (Sheppard 
in sod. 1994). Prav tako pa zmanjšujejo količino bakterij Escherichia coli ter Salmonella 
enterica v iztrebkih kokoši (Erickson in sod. 2004). Ko ličinke dozorijo, zlezejo iz mesta, kjer 
so se prehranjevale, na suha področja, zato jih lahko, ob ustreznih gojiščih, z lahkoto poberemo. 
Prepupe sestavlja 42 % beljakovin, 35 % maščob ter številne esencialne aminokisline 
(Sheppard in sod. 1994). Če ličinkam dodajamo v prehrano ribjo drobovino, lahko znatno 
kopičijo omega-3 maščobe ter esencialne nenasičene maščobne kisline kot so α-linolejska 
kislina (ALA), eikozapentaenoinska kislina (EPA) in dokozaheksaenoinska kislina (DHA) (St-
Hilaire in sod., 2007). Posušene prepupe naj bi imele enako prehransko vrednost kot soja, meso 
ali kostna moka. Njihovo vrednost pa bi lahko še povišali z načrtno prehrano ličink muhe ter 
če bi jih na trgu promovirali kot prehrano z veliko esencialnimi maščobnimi kislinami. Ličinke 
so lahko uporabne tudi v prehrani ljudi (Sheppard in sod. 1994; Tomberlin in sod. 2014). Poleg 
tega, da so ličinke dober vir maščob in beljakovin, predelujejo organski odpad v bogato gnojilo. 
Pozitivna stran bojevniških muh pa je tudi ta, da se kot odrasle ne prehranjujejo in s tem ne 
prenašajo bolezni. 
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2.2 ZGRADBA VIDNEGA SISTEMA 
2.2 1 Sestavljeno oko 
V kraljestvu živali najdemo najmanj 10 splošno poznanih tipov oči, vendar pa ima večina 
odraslih krilatih žuželk in ličink hemimetabolnih žuželk sestavljene ali fasetne oči (Land in 
Chittka, 2013), prav tako tudi črna bojevniška muha. Takšno oko sestavlja več ponavljajočih 
se organizacijskih enot, ki jim rečemo očesca oziroma omatidiji. Število omatidijev je odvisno 
od vrste žuželke; pri kačjih pastirjih se povzpne vse do 30 000 na oko, pri vinski mušici pa le 
do 800 (Land in Chittka, 2013). Večja kot sta število in gostota omatidijev, bolje vzorčijo vidno 
polje. Vsak omatidij se na površini pojavlja kot kupola, ki je najpogosteje šestkotne ali 
kvadraste oblike ter se imenuje faseta.  
Posamezen omatidij sestavljata dioptrični aparat, ki zbira svetlobo iz določenega vpadnega 
kota, ter svetločutni del, v katerem pride do pretvorbe svetlobe v spremembo napetosti na 
membrani čutilne celice (Land in Chittka, 2013). V vsakem očescu pa so prisotne tudi primarne 
in sekundarne pigmentne celice (Slika 3). 
Dioptrični aparat je sestavljen iz kornealne leče in kristalnega stožca. Leča je večslojna 
prosojna hitinska tvorba, največkrat v obliki šestkotnika, ki nastane iz dveh epidermalnih 
kornejskih celic. Leča uklanja svetlobo in jo zbira na vrh svetločutnega dela omatidija (Land 
in Nillson, 2002; Mishra in Meyer-Rochow, 2006). Pod njo leži kristalni stožec ali sekundarna 
leča, ki nastane iz štirih Semperjevih celic (Land in Chittka, 2013). Navadno ga obdajajo 
primarne pigmentne celice, polne zaščitnih pigmentov, ki preprečujejo prehajanje svetlobe iz 
enega omatidija v drugega (Mishra in Meyer-Rochow, 2006). Sekundarne pigmentne celice, ki 
obdajajo svetločutni del, pa lahko vsebujejo dodatna zrna zaščitnih pigmentov, sodelujejo pri 
metabolizmu fotoreceptorskih celic, dajejo strukturno oporo omatidiju ter posredno sodelujejo 
pri signalizaciji z uravnavanjem sestave zunajceličnega prostora v omatidiju (Mishra in Meyer-
Rochow, 2006).  
Svetločutni del omatidija sestavljajo fotoreceptorske celice, katerih število pri različnih 
skupinah žuželk variira med 7 in 17, pri dvokrilcih pa jih je 8 (Land in Chittka, 2013). Celice 
sestavljajo tri specializirana območja: rabdomera, telo celice in akson. Rabdomere sestavlja 
več tisoč mikrovilov, ki v svojih membranah vsebujejo vidne pigmente (svetločutne molekule) 
in vse ostale proteine, potrebne za pretvorbo svetlobe v vzburjenje, ter so vedno postavljeni 
pravokotno na vzdolžno os omatidija. Rabdomere posameznega omatidija tvorijo rabdom 
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2.2 2 Odprti in zaprti rabdom 
Pri večini žuželk so rabdomere posameznega omatidija združene vzdolž celotne dolžine in tako 
tvorijo zaprti rabdom. Pri dvokrilcih, kožokrilcih in nekaterih stenicah ter hroščih pa so 
rabdomere ločene in tvorijo odprti rabdom. Zlite rabdomere delujejo kot enoten svetlobni 
vodnik in tako imajo vse fotoreceptorske celice znotraj omatidija isto vidno polje. Pri odprtem 
rabdomu pa ima posamezna receptorska celica znotraj omatidija ločeno vidno polje, ki pa si ga 
deli s posameznimi celicami v sosednjih omatidijih (Land in Chittka, 2013) 
Slika 3: Zaprti in odprti rabdom. Pri zaprtem rabdomu (A desno in C) so rabdomere tesno ena do druge pri 
odprtem rabdomu (A levo in B) pa so rabdomere ločene. Oznake: C - kornea, PC - kristalni stožec, Rz – retinalna 
celica, Rh -  rabdomera, Pz – pigmentna celica, Nf – akson. Vir slike: Kirschfeld in Franceschini (1968). 
2.2 3 Apozicijsko in superpozicijsko oko 
Sestavljene oči so dveh optičnih tipov, apozicijske in superpozicijske. Bistvena razlika med 
apozicijskim in superpozicijskim očesom leži v številu leč, ki zagotavljajo svetlobo 
posameznemu rabdomu. Pri apozicijskem očesu se svetloba, ki vstopa skozi kornealno lečo, 
zbira izključno na rabdome znotraj enega omatidija (Cronin in sod., 2014). Okoli vsakega 
omatidija se nahajajo zaščitni pigmenti, ki preprečujejo, da bi svetloba prehajala na sosednje 
omatidije. Takšno oko je primerno za živali v okolju z veliko svetlobe. Pri superpozicijskem 
očesu pa posamezen omatidij prejme svetlobo, ki vstopa preko večih leč. Živali s tem tipom 
oči so navadno aktivne v somraku ali ponoči (Land in Chittka, 2013). Druga pomembna razlika 
med očesoma je tudi v sami zgradbi očesa. Pri apozicijskem očesu rabdomi potekajo preko 
celotne dolžine omatidija in se z distalnim delom dotikajo kristalnega stožca. Pri 
superpozicijskem očesu pa so rabdomere v proksimalnem delu očesa in jih od kristalnega 
stožca loči brezbarvna homogena želatinozna regija, imenovana clear zone (bistri pas - analog 
vretenčarski steklovini). Takšna zasnova močno poveča svetlobno občutljivost očesa in pri tem 
ohranja ločljivost. Živali s superpozicijskimi očmi lahko aktivno uravnavajo velikost površine 
kornee, iz katere prihaja svetloba. To večinoma počno tako, da med omatidije v bistrem pasu 
premaknejo pigmentne granule, ki omejujejo pot svetlobi iz leč, ki so dalj stran od optične osi 
omatidija. V primerih, ko pigmentne granule segajo popolnoma do leče, je superpozicijsko oko 
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ekvivalentno apozicijskemu, saj svetlobo v posamezen omatidij projicira le ena leča (Land in 
Nillson, 2002).  
Dvokrilci imajo nevralno superpozicijsko oko, ki ima apozicijsko optiko, vendar pa se signali 
iz posameznih retinularnih celic odprtega rabdoma šestih sosednjih omatidijev, ki so usmerjene 
proti istem delu vidnega polja, zbirajo na skupni sekundarni celici v prvem optičnem gangliju, 
lamini (Cronin in sod., 2014). S tem se za šestkrat poveča občutljivost očesa, ne da bi se 
zmanjševala ločljivost vida (Land in Nillson, 2002). Takšno oko ima tudi črna bojevniška 
muha. Sinapse v lamini tvorijo samo celice, ki imajo rabdomere na periferiji rabdoma. To so 
celice, poimenovane R1-6 ali periferni fotoreceptorji. Njihovi signali omogočajo zaznavo 
akromatskih kontrastov in gibanja. Pari celic, ki imajo združeni rabdomeri v središču rabdoma, 
tvorijo sinapse v drugem optičnem gangliju, meduli. To so celice, imenovane R7 in R8 oziroma 
centralni fotoreceptorji. Ti omogočajo ločevanje barv in polarizacije svetlobe. Fotoreceptorji 
R1-6 in R7,8 pri vseh teh nalogah nekoliko sodelujejo (Wardill in sod., 2012; Schnaitmann in 
sod., 2013). Fotoreceptorji R7 in R8 se v mrežnici naključno pojavljajo v dveh kombinacijah, 
ki ju pri nekaterih muhah lahko z mikroskopom prepoznamo po rumenkasti (yellow, y) ali 
rožnati (pale, p) fluorescenci. V omatidijih tipa pale najdemo kombinacijo R7p in R8p, v 
omatidijih tipa yellow pa R7y in R8y.  
Slika 4: Shematski prikaz apozicijskega (a) in superpozicijskega (b) očesa. Pri apozicijskem očesu so omatidiji 
optično izolirani, svetlobo prejemajo samo preko posamezne leče. Pri superpozicijskem očesu pa se na rabdomu 
zbere svetloba iz večih faset. CZ – bistri pas. Slika prirejena po: 
https://learnzoology.wordpress.com/2013/12/16/sense-organs-of-periplaneta-americana/ (19. sep. 2017) 
2.2 4 Oceli 
Oceli ali pikčaste oči so kamričasta očesca, ki jih najdemo na dorzalni strani glave mnogih 
žuželk. Večji in bolj izraženi so navadno pri letečih žuželkah, kjer se pojavljajo v trojkah. 
Vsakega sestavlja enojna odebeljena leča in plast fotoreceptorjev, njihova vidna pot pa je 
anatomsko in funkcionalno ločena od sestavljenih oči. Fotoreceptorske celice so tesno skupaj, 
brez posebne ureditve, ter vsaj na eni strani oblikujejo rabdomero. Struktura rabdomer je 
Apozicijsko oko Superpozicijsko oko
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podobna tistim v sestavljenem očesu (Land in Chittka, 2013). Pri večini živali je slika, ki jo 
proizvede leča, neizostrena, in pri teh oceli služijo verjetno le za grobo zaznavanje splošne 
osvetlitve. Pri nekaterih osah in kačjih pastirjih pa je srednji ocel izostren in je, vsaj pri kačjih 
pastirjih, prilagojen na natančno zaznavanje obzorja. Tudi pri vrstah, kjer je leča manj 
izostrena, obstaja možnost nastanka slike (Land in Chittka, 2013). Pri nekaterih čebelah oceli 
zaznavajo polarizirano svetlobo na nebu (Taylor in sod., 2016). 
Slika 5: Shema ocela. Oznake: c - kornea, c. Hy – kornealni hipodermis, ret. – retina, n – ocelni živec, p – 
pigmentna celica, r – rabdom. Vir slike: http://entomologyryk.blogspot.si/2010/09/simple-eye.html (19. sep. 
2017) 
2.2 5 Ločljivost sestavljenih oči 
Ločljivost je definirana kot najmanjši kot med točkama, ki ju vidni sistem razloči. Pri 
sestavljenem očesu ločljivost določata interomatidijski kot (Δφ) in vpadni kot (Δρ) omatidija, 
ki sprejema svetlobo, če velja, da je Δφ≥ Δρ (Land in Chittka, 2013). Interomatidijski kot je 
kot med optičnimi osmi sosednjih omatidijev in navadno meri od 1° do 3° ali več (Land in 
Chittka, 2013). Višjo ločljivost sestavljenih oči omogoča zmanjšanje interomatidijskega kota. 
Da bi se ohranila pri tem pogoju enaka svetlobna občutljivost, se mora povečati premer faset 
in s tem dimenzija očesa. Vpadni kot omatidija pa je odvisen od zgradbe dioptričnega aparata 
in premera rabdoma. Pri apozicijskih očeh sta interomatidijalni in vpadni kot navadno enaka, 
saj je tako vzorčenje prostora optimalno (Land in Nillson, 2002). 
2.2.3 Funkcionalne lastnosti fotoreceptorjev 
Fotoreceptorji so celice, ki absorbirano svetlobo v procesu fototransdukcije pretvarjajo v 
električni signal na celični membrani, receptorski potencial. Časovni potek receptorskega 
potenciala nosi informacije o intenziteti svetlobe. Nevralna analiza signalov iz fotoreceptorjev 
z različnimi spektralnimi in polarizacijskimi občutljivostmi omogoča ločevanje barv in 
polarizacije svetlobe, medtem ko analiza signalov iz fotoreceptorjev na različnih lokacijah v 
mrežnici omogoča zaznavo oblik in gibanja. 
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2.2.3.1 Fototransdukcija 
Pretvorba svetlobne energije v električni odziv fotoreceptorja poteka na membrani mikrovila. 
Membrana mikrovila vsebuje okrog 1000 molekul vidnega pigmenta, rodopsina, ki absorbira 
foton in se pri tem izomerizira v metarodopsin. Ta aktivira zamenjavo gvanozindifosfata 
(GDP) na α podenoti Gq-beljakovine z gvanozintrifosfatom (GTP). Gq-beljakovina se razcepi 
na α in βγ podenoti. Podenota Gα se veže na fosfolipazo C-β (PLC-β), ta pa razcepi 
fosfatidilinozitol-4,5-bifosfat (PIP2) na topni inozitoltrifosfat (IP3), membransko vezani 
diacilglicerol (DAG) in na proton. Razgradnja PIP2 je tako intenzivna, da se membrana 
mikrovila skrči. Skrčenje zaznajo ionski kanali TRP in TRPL, ki pa se odprejo le ob spremembi 
pH zaradi sproščenih protonov. Tok skoznje povzroči spremembo membranskega električnega 
potenciala (Hardie in Franze, 2012). Posamezen mikrovil proizvede elementarni tokovno 
napetostni dogodek, kvantni sunek. Membrana fotoreceptorja elektrotonično sešteje kvantne 
sunke in oblikuje receptorski potencial. Časovni potek receptorskega potenciala sooblikujejo 
še napetostno občutljivi kalijevi kanali (Juusola in Song, 2017).  
Za inaktivacijo signalne verige je ključna molekula arestina 2 (ARR2), ki se veže na 
metarodopsin in ga inaktivira. Metarodopsin zatem absorbira dodaten foton, ki ga reizomerizira 
nazaj v rodopsin, pri čemer se sprosti ARR2 in lahko vstopi v nov cikel fototransdukcije (Liu 
in sod., 2004). 
 
Slika 6: Shema fototransdukcije v mikrovilu. Foton svetlobe povzroči spremembo rodopsina (R) v metarodopsin 
(M) kar pripelje do razpada Gq. Gqα se veže na PLC-β, ki cepi PIP2 na DAG, ki je vezan na membrano ter topni 
IP3. Transdukcija povzroči aktivacijo TRP in in TRPL kanalčkov. (Prirejeno po Katz in Minke, 2009) 
2.2.3.2 Rodopsin 
Rodopsin je vidni pigment, ki je ključnega pomena pri pretvorbi svetlobe v nevralno 
informacijo. Sestavljata ga svetlobno občutljiva kromofora ter beljakovina opsin (Hill in sod., 
2008). Opsini so del družine z G proteini sklopljenih receptorjev v velikosti približno 40 kDa, 
ki imajo sedem transmembranskih domen (Briscoe in Chittka, 2001). Večina žuželk izraža vsaj 
tri vrste opsinov, in sicer takšne, ki imajo vrh absorbcije pri kratkovalovnem, modrem ter 
dolgovalovnem delu spektra (Jackowska, 2007).  
Kromofora se nahaja med dvema vijačnima transmembranskima domenama in je preko 
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Schiffove baze kovalentno vezana na aminokislino lizin v opsinu. Pri večini žuželk je 
kromofora 11-cis 3-hidroksi retinal (Briscoe in Chittka, 2001; Hill in sod., 2008). Kromofora 
je sama po sebi maksimalno občutljiva na UV svetlobo (300 - 400 nm), interakcije aminokislin 
opsinskih molekul pa premaknejo vrhove občutljivosti na različne valovne dolžine med 330 in 
650 nm (Briscoe in Chittka, 2001). S tem je določen tudi absorbcijski maksimum molekule 
vidnega pigmenta.  
2.2.3.3 Antenski pigment 
Pri dvokrilcih se poleg prve kromofore pojavlja sekundarna kromofora, 3-hidroksi retinol, ki 
absorbira v ultravijoličnem delu spektra. Ta kromofora deluje kot antenski pigment, ki energijo 
absorbiranega ultravijoličnega fotona brez izgub (z mehanizmom FRET - Försterjev 
resonančni prenos energije) preda primarnemu fotopigmentu, s čimer se poveča občutljivost 
fotoreceptorjev tem delu spektra (Land in Chittka, 2013). Prisoten je lahko v fotoreceptorjih 
R1-6 in pri R7y ter R8y (Stavenga, 1995). 
2.2.3.4 Spektralna občutljivost in barvni vid pri višjih dvokrilcih 
Opsini imajo vsaj tri vrhove spektralne občutljivosti. Maksimum je v UV-C delu spektra, med 
200 in 300 nm, vendar je biološko nepomemben, saj v tem delu spektra Zemljino površje 
doseže le malo fotonov. Drugi maksimum občutljivosti, α-vrh, se nahaja med 340 in 650 nm, 
v UV-A delu spektra pa je še β-vrh. Razmerje občutljivosti S, Sβ/Sα≈0.25. Najvišja občutljivost 
(lmaxα) fotoreceptorskih celic se giblje med 330 nm in 640 nm valovne dolžine. Ta valovna 
dolžina je odvisna od zaporedja amino kislin opsina, in od prisotnosti pigmentov, tapetuma, 
kornealnih filtrov ter geometrije rabdomere, ki omenijo spekter svetlobe, ki je dostopen 
fotoreceptorjem (Cronin in sod., 2014). 
 
Fotoreceptorji z različnimi spektralnimi občutljivostmi so osnova za ločevanje med valovnimi 
dolžinami svetlobe, prepoznavo barv in barvni vid.  
Pri muhah lahko glede na razporejanje fotoreceptorjev z različnimi spektralnimi občutljivostmi 
ličimo dva tipa omatidijev: bledi (angleško »pale«) ter rumeni (angleško »yellow«). Pri obeh 
je šest receptorskih celic (R1-6), ki imajo navadno široke spektralne občutljivosti med 300 nm 
in 600 nm. Ta široka občutljivost je posledica kombinacije opsina, z vrhom občutljivosti v 
modrem ali zelenem delu spektra, z antenskim pigmentom, ki je občutljiv v UV. Do razlike 
med bledimi in rumenimi omatidiji prihaja pri centralnih receptorskih celicah. »Bledi« 
omatidiji vsebujejo ultravijolično (R7p) in modro (R8p) občutljivo receptorsko celico, 
»rumeni« omatidiji pa imajo ultravijolično (R7y) in zeleno občutljiv receptor (R8y) (Land in 
Chittka, 2013). Ti različni tipi omatidijev so pogosto naključno razporejeni preko celotnega 
očesa, vendar ne nujno enakomerno. Pri mnogih žuželkah prihaja do regionalizacije očesa, pri 
čemer različni vidni pigmenti v določenih predelih očesa sovpadajo z različnimi funkcijami. 
Pri trotu medonosne čebele imajo omatidiji v dorzalnem predelu očesa le pigmente, ki so 
občutljivi v ultravijoličnem in modrem delu spektra (del, ki je usmerjen proti nebu), v 
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ventralnem delu očesa pa so prisotni tudi pigmenti občutljivi na zeleno. Poseben primer 
regionalizacije mrežnice predstavlja dorzalni obroč. To je regija, ki vsebuje spektralno 
homogene celice, najpogosteje občutljive na UV, prilagojene na zaznavo polarizirane svetlobe 
na nebu. (Land in Chittka, 2013).  
Osnovni mehanizem za ločevanje barv pri muhah je spektralna oponenca. To je mehanizem 
vzajemne lateralne inhibicije med celicama R7 in R8 v istem omatidiju, ki je izrazit že na 
presinaptični ravni, na aksonih centralnih fotoreceptorjev (Schnaitmann in sod. 2018). Takšna 
oponenca vzpostavlja osnovna barvna kontrasta, UV:modra in UV:zelena. Na višjih nevralnih 
ravneh se vzpostavlja še barvni kontrast med modro in zeleno barvo. Pri muhah lahko barvni 
vid kvantitativno opredelimo samo upoštevaje dodatno signalno pot, ki jo tvorijo periferni 
receptorji R1-6 (Schnaitmann et al. 2013). 
2.2.3.5 Polarizacijska občutljivost 
Foton ima naravo delca in elektromagntnega vala, ki oscilira pravokotno glede na smer 
potovanja. Tako lahko foton opišemo z valovno dolžino in s smerjo električnega polja (e-
vektorja) ali magnetnega polja. Če sta fazi električnega in magnetnega polja enaki, je foton 
linearno polariziran; če je fazni zamik med poljema π/2, je foton krožno polariziran, sicer pa je 
eliptično polariziran (Warrant in Johnsen, 2012). Sipana svetloba, ali pa odbita od objektov, 
lahko vsebuje fotone z bolj ali manj naključno usmerjenimi e-vektorji; če so e-vektorji delno 
ali popolnoma poravnani, in fotoni linearno polarizirani, je svetloba linearno polarizirana. 
Kromofore vidnega pigmenta so v lipidni membrani orientirane pretežno vzdolž dolge osi 
mikrovila in z najvišjo verjetnostjo absorbirajo fotone, katerih e-vektor je vzporeden tej osi. 
Razmerje med verjetnostima za absorbcijo fotonov z e-vektorjem, usmerjenim vzdolž dolge 
oziroma vzdolž kratke osi mikrovila, je dikroično razmerje D, ki ima tipično vrednost D=10 
(Snyder, 1972). Če so mikrovili fotoreceptorja vzporedno poravnani, potem takšna celica 
preferenčno absorbira fotone, ki so linearno polarizirani v smeri mikrovilov; pravimo, da je 
polarizacijsko občutljiva. Stopnja polarizacijske občutljivosti, izražena na enak način, kot D, 
pada z dolžino fotoreceptorja in z variabilnostjo usmerjenosti mikrovilov (Cronin in sod., 
2014). Mikrovilarni fotoreceptorji členonožcev in glavonožcev so zato intrinzično občutljivi 
na smer polarizacije svetlobe. Analiza e-vektorja je možna s tako imenovanimi oponentnimi 
pari fotoreceptorjev s pravokotno orientiranimi mikrovili. Mnoge živali izkoriščajo 
polarizirano svetlobo za orientacijo v prostoru, prepoznavo objektov, komunikacijo, ojačanje 
kontrasta ali razbijanje kamuflaže (Cronin in sod., 2014). Polarizirani objekti v polarizacijsko 
občutljivih celicah ustvarjajo dodaten, od intenzitete neodvisen kontrast, ki lahko moti zaznavo 
gibanja ali barv. Zato so rabdomere mnogih žuželk, zlasti dvokrilcev in kožokrilcev, rotirane 
vzdolž optične osi, s čimer zmanjšajo polarizacijsko občutljivost, stabilizirajo signal in 
povečajo izplen fotonov. V mrežnici dvokrilcev tako najdemo specializirano regijo – dorzalni 
obroč, ki je udeležena pri zaznavi polarizacije na nebu, in ki vsebuje pare fotoreceptorjev s 
pravokotno usmerjenimi, poravnanimi rabdomerami. Pretežni del mrežnice pa vsebuje 
fotoreceptorje z rotiranimi rabdomerami, pri čemer so rotirane vse rabdomere R1-6 ter samo 
nekatere R7 in R8. Omatidiji s poravnanimi R7 in R8 omogočajo zaznavo polarizacije, tisti z 
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rotiranimi R7 in R8 pa zaznavo barve.   
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3 MATERIAL IN METODE 
3.1 POSKUSNE ŽIVALI 
Za poskuse smo uporabili odrasle živali, ki smo jih pridobili iz dveh različnih kultur. Iz 
Univerze v Wageningnu, Nizozemska, so nam poslali bube, iz katerih so se izlegle muhe v 
nekaj dneh od prihoda. Preostale živali pa smo kot ličinke kupili pri podjetju Hermetia Alstätte 
GmbH, Ahaus, Nemčija. Te ličinke smo po prejemu premestili v steklen terarij, ki smo ga 
toplotno izolirali s stiroporjem debeline 5 cm. Ličinke smo hranili z jabolki, krompirjem in 
kruhom, dokler se niso zabubile. Bube smo premestili v manjše terarije, napolnjene z vlažno 
žagovino pri sobni temperaturi. Odrasle živali smo hranili v večjih posodah pri sobni 
temperaturi. Na voljo sta jim bila voda in sladkorne kocke. 
Podatke smo pridobili iz 30 osebkov, od tega je bilo 17 samcev in 13 samičk. 
3.2 MIKROSKOPIJA 
Za prepoznavanje celične strukture očesa bojevniške muhe smo uporabili svetlobno, 
fluorescentno in presevno elektronsko mikroskopijo. 
3.2.1 Svetlobna mikroskopija 
3.2.1.1 Priprava preparatov 
Za svetlobno mikroskopijo smo uporabili izolirani glavi samičke in samca, iz katerih smo 
izrezali po dve očesi. Tako smo pridobili štiri svetlo adaptirane sestavljene oči. 
Izolirane oči smo nato najprej 1,5 h fiksirali z raztopino 3,5 % glutaraldehida, 4 % formaldehida 
v 0.1 M Na-kakodilatnem pufru, pri pH 7,2. Nato smo jih 6 krat po 10 minut spirali z 0,1M 
Na-kakodilatnim pufrom ter 3 krat po 10 minut z destilirano vodo. Nadaljevali smo z 
dehidracijo preparatov v naraščajoči alkoholni vrsti: 10 minut v 50 %, 70 %, 80 %, 90 % in 
100 % etanolu ter naraščajoči vrsti etanola in propilenoksida: 15 minut v EtOH:propilenoksid 
3:1, 15 minut v EtOH:propilenoksid 1:1, EtOH:propilenoksid 1:3 ter 2 x 15 minut v 
propilenoksidu. Po končani dehidraciji je sledilo vklapljanje v epoksi smolo Spurr: 1 h v 
raztopini propilenoksid:Spurr 3:1, 1 h v propilenoksid:Spurr 1:1 ter čez noč v 
propilenoksid:Spurr 1:3. Naslednji dan smo preparate dali v čisti Spurr, kjer smo jih pustili 24 
ur. Po tem smo oči prenesli v plastične modelčke in jih do polovice zalili z čistim Spurrjem, 
nato smo oči pravilno orientirali ter dodali še toliko Spurrja, da je bila gladina smole rahlo 
izbočena. Modelčke smo nato premestili v sušilnik, kjer je potekala polimerizacija 12 ur pri 
temperaturi 60°C. 
Smolo Spurr smo pripravili tako, da smo zmešali 13 g NSA (nonenil sukcinil anhidrid), 5 g 
ERL (vinil ciklohesen dioksid), 3 g DER (diglicidilni eter polipropilenskega glikola) in na 
koncu dodali še 0,2 g DMAE (dimetil aminoetanol). 
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3.2.1.2 Priprava rezin za svetlobno mikroskopijo 
Blokce z očmi smo najprej z britvico oblikovali tako, da smo odstranili čim večji del odvečne 
smole ter s tem pripravili ustrezno površino za čim lažje rezanje. Rezine debeline 1 µm smo 
narezali s steklenim nožem na mikrotomu Leica ter jih prenesli na objektna stekelca, 
premazana s polilizinom. Eno oko smo narezali vzdolž optične osi omatidijev, drugo pa prečno. 
Poltanke rezine smo barvali z barvilom Azur II, tako da smo rezine prekrili z barvilom, nato 
pa stekelca za 30 s postavili na vročo ploščo. Nato smo barvilo sprali z destilirano vodo in 
stekelce ponovno postavili na vročo ploščo, da se je osušilo. Posušene objektnike smo nato 
prekrili s krovnimi stekli, ki smo jih pritrdili z nanosom umetne prosojne smole acitrol. 
3.2.1.3 Svetlobno mikroskopiranje 
Slike preparatov smo posneli na mikroskopu Axioscope 2 MOT (Carl Zeiss, Jena, Nemčija). 
Uporabili smo kamero Axovision 4.8 (Carl Zeiss Vision, Halbergmoos, Nemčija). Slike smo 
zajeli s programom AxioCam MRc (Carl Zeiss Vision, Halbergmoos, Nemčija). 
3.2.2 Fluorescentna mikroskopija 
Avtofluorescenco omatidijev smo opazovali pri živih živalih, ki smo jim najprej odstranili krila 
in noge ter jih vstavili v nosilček in jih nanj pritrdili z mešanico čebeljega voska in kolofonije. 
S tem smo živali omejili gibanje. Uporabili smo fluorescentni mikroskop BX-60 (Olympus, 
Japonska), ki je bil opremljen z filtrsko kocko U-MWU (ekscitacijski ozkopasovni filter pri 
350 nm in emisijski dolgopasovni filter pri 420 nm).  
3.2.3 Elektronska mikroskopija 
Za elektronsko presevno mikroskopijo smo uporabili oči samčka in samičke, ki smo jih izolirali 
tako, kot za svetlobno mikroskopijo. Po izolaciji smo oči fiksirali v 2,5 % paraformaldehidu in 
2 % glutaraldehidu v 0,1 M Na-kakodilatnem pufru, s pH, umerjenim na 7,2. Nato smo fiksativ 
spirali 3 krat po 10 minut v 0,1 M Na-kakodilatom. Sledilo je tretiranje preparatov z 2 % OsO4 
in 0,1 M Na-kakodilatom. Preparate smo spirali z vodo (2 krat 5 minut in 2 krat 10 minut) in 
jih nato dehidrirali v acetonski vrsti po 15 minut v 50 %, 70 %, 80 %, 90 %, 95 % in dvakrat v 
100 % acetonu. Medtem ko so bili preparati v 95 % acetonu, smo pripravili smolo za 
vklapljanje Epon. Po končanem dehidriranju smo preparate dali najprej 2 krat po 15 minut v 
propilenoksid, nato pa v mešanico propilenoksida in Epona v razmerju 1:1 in jih pustili čez noč 
na stresalniku. Naslednji dan smo najprej preparate dali za 2 uri v čisti Epon, nato pa smo jih 
premestili v plastične modelčke, kjer smo jih ustrezno orientirali in dodali toliko Epona, da je 
bila gladina rahlo izbočena. Polimerizacija je potekala pri 60 °C v sušilniku 24 ur. 
Mešanico smole Epon smo pripravili po sledečem postopku: 10 ml EPON, 8 ml DDSA, 6,5 ml 
MNA. Po 30 minutah mešanja smo dodali 0,8 ml DMP in mešali še 20 minut. 
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3.2.3.1 Priprava rezin za elektronsko mikroskopijo 
Najprej smo s preparata odstranili vso odvečno smolo. Nato smo pripravili rezine na 
ultramikrotomu Leica. Uporabili smo diamantni nož (Histo, Diatome, Švica) za rezanje rezin 
debeline 1 µm, ki smo jih uporabili za svetlobno mikroskopijo (Glej barvanje rezin pri pripravi 
rezin za svetlobno mikroskopijo). Na področju rabdomov pa smo z diamantnim nožem (Ultra 
35, Diatome, Švica) naredili še ultra tanke rezine debeline 20-50 nm. Te rezine smo 
kontrastirali s 4 % uranil acetatom, ki smo ga sprali z deionizirano vodo in z 0,1 N NaOH. Suhe 
rezine smo nato za 3-5 minut prestavili na kapljico 0,4 % svinčevega citrata in jih dobro sprali 
z deionizirano vodo. 
3.2.3.2 Presevna elektronska mikroskopija 
Preparate smo opazovali s presevnim elektronskim mikroskopom H7650 in slike zajeli z 
računalniškim programom iTEM (Hitachi, Tokio, Japonska) . 
3.3 ELEKTROFIZIOLOGIJA 
3.3.1 Preparacija živali 
Živali smo najprej zaradi lažje manipulacije omrtvičili na ledu. Ko je žival obmirovala, smo ji 
najprej s škarjicami odrezali noge in krila. Nato smo jo vstavili v nastavek iz plastične konice 
za pipetiranje in jo pritrdili z mešanico čebeljega voska in kolofonije. Z mešanico smo zalili 
vse predele, razen oči ter trahealnih odprtin. Ravno tako smo pritrdili eno anteno, drugo pa smo 
prerezali na bazi ter vanjo vstavili referenčno elektrodo (Ag/AgCl žica premera 0,05 mm). Za 
snemanje znotrajceličnih signalov smo v izbrano oko vrezali majhno luknjico v obliki 
trikotnika ter s tem odstranili korneo, ki predstavlja trdnejšo plast, da se elektroda ne bi zlomila. 
Luknjico smo prekrili z majhno količino vazeline, da se oko ne bi izsušilo. Nastavek z živaljo 
smo nato postavili na goniometer, ki je dovoljeval premikanje v treh planarnih oseh (x, y, z,) 
ter dveh rotacijskih oseh (azimut, elevacija). S premiki goniometra smo postavili oko v smer 
stimulacijske svetlobe. Na goniometru je bil nameščen mikromanipulator (Sensapex, Oulu, 
Finska), ki se je premikal skupaj s preparatom. Celotna konstrukcija je bila postavljena znotraj 
Faradayeve kletke in ozemljena. 
3.3.2 Merilne elektrode 
Merilne elektrode so bile narejene iz steklene kapilare iz borosilikatnega stekla (zunanji premer 
1,5 mm, notranji premer 0,7 mm) s filamentom. Pripravili smo jih z aparatom za vlečenje 
elektrod (puller) P-97 (Sutter, Novato, ZDA). Pri meritvah znotrajceličnih  signalov smo 
elektrode napolnili s 3 M KCl, upornosti so se gibale med 50 in 120 MΩ. Pri meritvah 
elektroretinograma (ERG) pa smo elektrode napolnili s fiziološko raztopino za žuželke (130 
mM NaCl, 2 mM KCl, 2 mM CaCl2, 10 mM NaHCO3, 5 mM MgCl2, pri pH 7). Upornost teh 
elektrod je bila nekaj kΩ. Vstop elektrode v fotoreceptorsko celico smo zaznali ob padcu 
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napetosti na membrani, nastankom receptorskih potencialov ter kvantnih sunkov. Po vstopu 
elektrode v celico je mirovni membranski potencial znašal med -50 in -70 mV.  
3.3.3. Svetlobni vir 
Vir svetlobe je bila 150 W ksenonova obločna žarnica (XBO, Osram, Nemčija), ki je svetila 
skozi monokromator (B&M, Nemčija), ki je omogočal nastavitev poljubne valovne dolžine 
svetlobe in pasovno širino 10 nm. Svetloba je nato preko zbiralne leče prečkala reflektivne 
kvarčne sive filtre (Melles Griot, Didam, Nizozemska) ter motoriziran kvarčni sivi klin 
(optična gostota 0-4, Thorlabs, ZDA), s katerimi smo nadzirali jakost svetlobe. Pred kvarčno 
objektivno lečo, s katero smo svetlobo fokusirali na oko živali, sta bili postavljeni še aperturna 
in poljska zaslonka, s katerima smo nadzorovali obliko žarka. 
3.3.4 Eksperimentalni protokoli 
3.3.4.1 Intenzitetna krivulja 
Intenzitetno krivuljo za opis odnosa med jakostjo svetlobe in amplitudo receptorskega 
potenciala smo določili tako, da smo pri valovni dolžini, kjer je bil odgovor mrežnice ali 
fotoreceptorja največji, uporabili svetlobni dražljaj pri različnih intenzitetah. Z 
avtomatiziranim sivim klinom smo spreminjali intenziteto dražljaja od atenuirane (-4 
logaritemske enote) do polne svetlobe (0 logaritemskih enot) z 0,5 logaritemskem korakom. 
Pulz je trajal 1 s, premor med pulzi pa 5 s. Izmerjenim vrednostim receptorskega potenciala V 
smo računalniško prilagodili parametre Hillove krivulje (Matić in Laughlin, 1981): 
V/Vmax=In/(In+I50n)        ... (1) 
 
pri katerem je n Hillov koeficient, ki opisuje naklon krivulje, Vmax je maksimalna amplituda 
odgovora, I50 pa je jakost dražljaja, ki izzove polovico maksimalnega odgovora. 
3.3.4.2 Spektralna občutljivost 
Za merjenje spektralne občutljivosti fotoreceptorskih celic smo uporabili dražljaje med 
valovnimi dolžinami λ=260-760 nm s 5 nm korakom. Dražljaji so trajali 200 ms, premor med 
njimi je trajal 2 s. Da je bila količina fotonov pri vseh valovnih dolžinah enaka, smo uporabili 
motorizirani sivi klin. Z obratno Hillovo transformacijo  
Ief (λ) = R[V /Vmax − 1]−1/n       ... (2) 
kjer je Ief efektivna jakost svetlobe, ki je izzvala izmerjeni odziv V, R jakost svetlobe, ki izzove 
polovični odziv, Vmax maksimalen odziv, n pa naklon krivulje, smo nato amplitude receptorskih 
potencialov preračunali v občutljivost S ter normalizirali. Spektralno občutljivost smo opisali 
z modelom absorbance opsina (Stavenga in sod., 1993).  
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3.3.4.3 Zaznavanje polarizirane svetlobe 
Polarizacijsko občutljivost smo ugotavljali pri isti valovni dolžini, kot za intenzitetno krivuljo, 
z rotacijo linearnega polarizacijskega filtra OUV2500 (Knight optical, Velika Britanija) s 
korakom 11,25°. Dražljaji so trajali 200 ms, premor med njimi je trajal 0,5 s. Svetlobo smo 
atenuirali, tako da je bil odgovor celice približno 70 % maksimalnega odgovora pri intenzitetni 
krivulji. Odgovore, ki smo jih izmerili, smo preoblikovali v občutljivost (S), tako da smo jim 
prilagodili parametre cos2 funkcije 
S(a) = A[cos(a + f)]2 + C       ... (3) 
kjer je a kot e-vektorja, A je amplituda, f faza ter C minimalna občutljivost pri polarizatorju, 
pravokotnem na os mikrovilov celice. Iz minima in maksima (Smax in Smin) funkcije smo 
izračunali polarizacijsko občutljivost (PS) posamezne celice. 
PS = Smax/Smin         ... (4) 
3.3.4.4 Zajem in obdelava podatkov  
ERG signale smo ojačali z AI 401 SmartProbe diferencialnim ojačevalcem in ojačevalcem 
CyberAmp 320 (Molecular Devices, Sunnyvale, ZDA). Znotrajcelične signale smo ojačali z 
ojačevalnikom SEC-10LX (NPI, Nemčija). Signale smo digitalizirali z Micro 1401 
laboratorijskim vmesnikom (CED, Cambridge, Vel. Britanija) in zabeležili s programom 
WinWCP (John Dempster, Univerza v Strathclydu, Vel. Britanija). 
Za obdelavo podatkov smo uporabili Microsoft Excel (Microsoft, ZDA) ter GraphPad Prism 
6.0 (GraphPad Software, ZDA). 
3. 4 REFLEKTANCA FASET 
Da smo lahko izmerili reflektanco posamičnih faset, smo živali najprej dekapitirali ter oči 
pritrdili na nosilček. Uporabili smo mikrospektrofotometer, ki so ga sestavljali 150 W 
ksenonova obločna žarnica (Osram, Nemčija), mikroskop Ortholux (Leitz, Wetzlar, Nemčija), 
kvarčno optično vlakno ter spektometer (SD2000, Avantes, Eerbeek, Nizozemska). Signale 
smo zabeležili s programom AvaSoft 7.6.1. Pred posameznim sklopom meritev smo sistem 
umerili z belim reflektančnim standardom WS-s (Avantes, Eerbeek, Nizozemska), pri izračunu 
pa upoštevali arbitrarni korekcijski faktor zaradi razlike v disperziji svetlobe med lečo in 
kocko. 
 
Za merjenje smo uporabili dva samčka in dve samički. Merili smo na fasetah iz različnih 
predelov očesa.  
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4 REZULTATI 
4.1 ZUNANJA MORFOLOGIJA VIDNEGA SISTEMA 
Vidni sistem črne bojevniške muhe tvori par sestavljenih oči ter trije oceli. Očesi sta 
sorazmerno veliki, v obliki polkrogle s polmerom 3 mm, iridescentne zeleno-modrikaste barve 
z vijoličnimi pasovi, ki z anteriornega in posteriornega roba očesa naključno segajo k 
srednjemu meridianu. Oceli so na vrhu glave med očema in so postavljeni v obliki 
enakostraničnega trikotnika z ogliščem, usmerjenim frontalno.  
Slika 7: Zunanja morfologija vidnega sistema črne bojevniške muhe. Prikazane so sestavljene oči ter oceli na vrhu 
glave. D, E, V – dorzalna, ekvatorialna, ventralna regija očesa. 
4.2 REFLEKTANCA FASET 
Pri sestavljenih očeh črne bojevniške muhe smo izmerili reflektanco posameznih faset na vseh 
regijah očesa, tako na predelih, ki jih vidimo kot rumeno-zelene, kot tudi na temnejših pasovih. 
Izmerjene reflektance so oblikovale dve različni krvulji. Prva ima vrh v modrem delu spektra 
pri  ~ 436 nm. To so bile fasete, ki jih vidimo kot modrovijolične. Fasete, ki jih prepoznamo 
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Slika 8: Reflektanca faset pri H. ilucens. Modra krivulja, reflektanca modrih faset z vrhom pri 436 nm. Oranžna 
krivulja, reflektanca ostalih faset, dva vrhova pri 618 nm in 417 nm. Navpične črte, standardna napaka. 
4.3 AVTOFLUORESCENCA RABDOMOV 
Pri sestavljenem očesu črne bojevniške muhe, osvetljenim z UV- svetlobo, lahko s svetlobnim 
mikroskopom z  metodo  optične  nevtralizacije  korneje z  vodno imerzijo,  opazimo v  vidnem 
delu spektra avtofluorescenco rabdomer. Periferne fotoreceptorske celice so razporejene  v 
obliki nezaključenega trapezoida, sestavljenega iz šestih  pik, in  nakazujejo  odprti rabdom. 
Osrednja rabdomera ne fluorescira pod nobenimi pogoji osvetlitve. Periferne rabdomere kažejo 
šibko avtofluorescenco pri kombinaciji ekscitacije v zelenem in emisije v rdečem delu spektra. 
Ekscitacija v modrem delu spektra izzove zelo močno avtofluorescenco hitina v zelenem delu 
spektra, zaradi katere rabdomi niso vidni. 
Slika 9: Avtofluorescenca rabdomer H. ilucens, izzvana z UV svetlobo. Bela črta označuje ekvator očesa. Na 
vsaki strani črte so  vidne rabdomere  perifernih fotoreceptorjev (R1-6),  ki tvorijo  odprti rabdom  v  obliki 
trapezoida. Trapezoidi so transekvatorialno simetrični.  
100 μm
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4.4 SVETLOBNA MIKROSKOPIJA 
S svetlobnim mikroskopom smo pregledali  rezine svetlo adaptiranih oči črne bojevniške muhe. 
Na vzdolžnem prerezu vidimo, da distalni del očesa sestavlja dioptrični aparat skupne debeline 
približno 100 µm (kornelna leča 45 µm, kristalni stožec 65 µm). Osrednji del mrežnice tvorijo  
telesa in rabdomere fotoreceptorjev v skupni debelini ~375 µm. Med telesi in aksoni 
fotoreceptorjev se nahaja bazalna lamina. Med omatidiji so na prečne prerezu vidne velike 
traheole, ki se širijo v smeri od proksimalnega proti distalnemu delu mrežnice . 
Slika 10: Svetlobna mikrografija vzdolžnega prereza sestavljenega očesa H. illucens. Distalno se nahaja dioptrični 
aparat, ki ga sestavljata kornealna leča (K) ter kristalni stožec (KS). Spodaj se nahajajo telesa fotoreceptorjev (R), 
med njimi pa traheole (T). Telesa in aksone ločuje  bazalna lamina (BL). 1 µm rezina, obarvana z Azur II. 
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Slika 11: Svetlobna mikrografija poševnega (A) in prečnega (B) prereza sestavljenega očesa H. illucens. A, 
distalno kornea (KL), pod njo kristalni stožec (KS). Okoli kristalnih stožcev se nahajajo primarne pigmentne 
celice (PC). B, rabdomi z jasno vidnimi rabdomerami (R), vidnih 6 perifernih in 1 centralna rabdomera. Med 
celicami so nameščene traheole (T). 1 µm rezini, obarvani z Azur II. 
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4.5 ELEKTRONSKA MIKROSKOPIJA 
Z elektronskim mikroskopom smo pregledali prečne reze preparatov mrežnice. Na 
mikrografijah opazimo rabdom, ki ga sestavljajo rabdomere 8 fotoreceptorskih celic: 2 
centralni (R7, R8) in 6 perifernih (R1-6). Periferne receptorske celice so različnih velikosti in 
nameščene tako, da sta si dve celici vedno nasproti ter so njuni mikrovili poravnani. Tako sta 
v paru glede na velikost in usmerjenost vedno celici R1 in R4, R2 in R5 ter R3 in R6. Centralni 
celici pa ležita v sredini rabdoma postavljeni ena nad drugo. R7 se nahaja med perifernima 
celicama R1 in R6, R8 je pod R7, vrinjena pa je med R5 in R6 ali med R1 in R3. Centralni 
celici sta v primerjavi s perifernimi manjši in nekoliko elektronsko gostejši. Distalna 
rabdomera R7 se nahaja v dveh položajih. V enem tipu omatidijev je nameščena v 
dorzoventralni smeri, vzporedno z vratom rabdomere. V drugem tipu rabdomere je nameščena 
v horizontalni smeri, pravokotno glede na vrat rabdomere. Na distalnih rezinah opazimo, da se 
rabdomere R1-6 sukajo, vendar jih nismo sistematično sledili v serijskih prečnih rezinah.  
 
Slika 12: Presevni elektronski mikrografiji prečnih prerezov distalnih rabdomov svetlo adaptiranega sestavljenega 
očesa H. illucens. Vidne so rabdomere perifernih celic R1-6 ter rabdomera centralnega receptorja R7. Mikrovili 
nasprotno nameščenih celic R1-6 so vzporedni, razporejeni v parih R1 in R4, R2 in R5 ter R3 in R6. Rabdomeri 
R2 in R5 sta vedno opazno manjši od preostalih perifernih celic. A, R7 z mikrovili, usmerjenimi vzporedno glede 
na dorzoventralno os oziroma os vratu rabdomere centralne celice, ki jo nakazuje bela puščica. B, R7 s pravokotno 
usmerjenimi mikrovili glede na os vratu rabdomere, označene z belo puščico. Postavitev celic je takšna, kot smo 
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Slika 13: Presevne elektronske mikrografije prečnega prereza mrežnice H. illucens. A, slika na globini 140 µm 
od kornee. Centralni fotoreceptorji prehajajo iz R7 v R8. Periferne rabdomere so večje od centralnih. B, Omatidij 
s preostankom R7 med R1 in R6 ter R8, ki je vrinjena med R5 in R6. C, viden preostanek R7, ter začetek R8, ki 
je vrinjena med R1 in R2. 
4.6 ELEKTROFIZIOLOŠKE MERITVE V SESTAVLJENIH OČEH 
4.6.1 Elektroretinografske raziskave 
4.6.1.1 Spektralna občutljivost 
Spektralno občutljivost različnih delov očesa smo izmerili tako, da smo jih osvetljevali s 
monokromatsko svetlobo različnih valovnih dolžin med 300 in 700 nm, s 5 nm koraki. Vsi 
dražljaji so bili izokvantni. Meritve smo izvedli na petih živalih na različnih predelih očesa, ki 
smo jih ločili na tri regije: dorzalno, ekvatorialno ter ventralno (Slika 8). 
Glede na lokacijo osvetlitve je imela povprečna spektralna občutljivost največjo amplitudo 
odgovora v različnih delih spektra.  
V dorzalnem delu očesa jasno ločimo dve različni spektralni občutljivosti. V eni skupini 
preparatov smo izmerili maksimum občutljivosti v UV delu pri 360 nm in dva manjša maksima 
v modrem in zelenem delu spektra. V drugi skupini smo izmerili maksimum v zelenem delu 
spektra pri 532 nm in dva dodatna vrhova, v modrem delu pri 480 nm ter v ultravijoličnem pri 
360 nm.. 
V ekvatorialnem delu očesa smo izmerili spektralno občutljivost z dvema vrhoma, v UV pri 
360 nm in v modrem, pri 440 nm. 
Povprečna spektralna občutljivost v ventralnem delu očesa je imela vrh v ultravijoličnem delu 
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bila zelo podobna, kot pri eni skupini preparatov v dorzalnem delu.  
 
Slika 14: Povprečna spektralna  različnih delov mrežnice H. illucens, izmerjena z elektroretinogramom (ERG) v 
dorzalnem (D), ekvatorialnem (E) in ventralnem (V) predelu očesa. Dorzalno prepoznamo dva sklopa preparatov, 
prvi z vrhom v ultravijoličnem delu spektra pri 360 nm ter drugi z vrhom v zelenem delu spektra pri 530 nm in z 
manjšima vrhoma v modrem delu pri 480 nm ter v ultravijoličnem pri 360 nm. V ekvatorialnem (E) predelu očesa 
je občutljivost najvišja v ultravijoličnem delu spektra pri 360 nm in v modrem pri 440 nm. Ventralno (V) je 
občutljivost najvišja v ultravijoličnem delu spektra pri 360 nm. Dzelena, N=4; Dviola, N=5; E, N=6; V, N=9. Z 
navpičnimi črtami je prikazana standardna napaka.  
4.6.3 Znotrajcelične meritve 
Znotrajcelične meritve smo pridobili iz 41 receptorskih celic pri šestih samčkih in šestih 
samičkah črne bojevniške muhe.  
Večina celic, iz katerih smo pridobili podatke, je pripadala perifernim fotoreceptorjem. Te smo 
od centralnih ločili glede na pogostost pojavljanja ter nižje amplitude kvantnih sunkov in širši 
spekter občutljivosti. Meritve so sovpadale z meritvami ERG. Tako smo tudi znotrajcelično 
ločili regije v očesu: ventralno so bili receptorji najbolj občutljivi na UV (367 nm) in na modro 
svetlobo (440 nm). Pri večini receptorjev je bil vrh občutljivosti v UV fino strukturiran v tri 
vrhove pri 335 nm, 351 nm in 370 nm. Fina vibronična struktura je značilna za opsine z 
vezanim antenskim pigmentom. 
Na predelu ekvatorja je bilo največ celic občutljivih na modro svetlobo (437 nm), vendar pa 
tukaj nismo zasledili spektralnega podpisa antenskega pigmenta. 
Celice dorzalno so bile najbolj občutljive v zelenem delu spektra (503 nm) z manjšim vrhom 
tudi v UV (356 nm) delu.  
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Slika 15: Spektralne občutljivosti perifernih receptorjev v mrežnici črne bojevniške muhe. Zeleno, R1-6 dorzalno 
(N=14), λmax=503 nm, sekundarni vrh v UV, λmax=356 nm. Modro, R1-6 ekvatorialno (N=13), λmax=437 nm. 
Vijoličasto, R1-6 ventralno (N=6), λmax=363 nm ter λmax=440 nm. Črna krivulja, spektralna občutljivost R1-6 
ventralno v UV (N=1), izmerjena med 300 in 400 nm z 1 nm natančnostjo. Krivulja nakazuje vibronično strukturo 
s tremi vrhovi občutljivosti, ki jih povzroči prisotnost antenskega pigmenta. Navpične črte prikazujejo standardno 
napako. Slika zgoraj desno prikazuje receptorske potenciale R1-6.  
Iz centralnih celic smo pridobili občutno manj podatkov. Od perifernih smo jih ločili, ker so te 
imele pri nizkih svetlobnih intenzitetah večjo amplitudo kvantnih sunkov ter ožjo spektralno 
občutljivost. Našli smo celice, ki so imele vrh občutljivosti v UV delu spektra pri 351 nm.  
 
Slika 16: Spektralne občutljivosti centralnih receptorjev v mrežnici črne bojevniške muhe. Črno, R7p, λmax=331 
nm (N=2). Vijoličasto, R7y, λmax=352 nm (N=2). Zeleno, R8y, λmax=535 nm (N=4). Navpične črte prikazujejo 
standardno napako.Slika zgoraj desno prikazuje receptorske potenciale R7,8.  
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4.7 ELEKTROFIZIOLOŠKE MERITVE V OCELIH 
4.7.1 Elektroretinografske raziskave 
Ocele smo osvetljevali z monokromatsko, izokvantno svetlobo v valovnih dolžinah med 300 
do 700 nm s 5 nm koraki. Rezultate smo pridobili iz dveh samčkov in dveh samičk iz različnih 
ocelov. Ker razlik med spoloma nismo zasledili, smo rezultate združili. 
Spektralna občutljivost ocelov je zelo široka, z vrhoma v UV in modrem delu spektra ter z 
ramo občutljivosti v zelenem delu spektra. Opisali smo jo z linearno obteženo vsoto modelov 
absorbance treh opsinov z vrhovi v UV (360 nm; relativna amplituda A=0.66), modrem (440 
nm; relativna amplituda A=0.80) in zelenem (530 nm; relativna amplituda A=0.06) delu 
spektra. 
 
Slika 17: Spektralna občutljivost temno adaptiranih ocelov črne bojevniške muhe, izmerjena z ERG. Vrhova 
občutljivosti sta v UV delu spektra pri 360 nm, in v modrem delu spektra pri 460 nm. Z roza, modro in zeleno 
krivuljo so prikazani modeli absorbcije treh opsinov z vrhovi λmax in amplitudami A: λmax1=360 nm, A1=0.66; 
λmax2=440 nm, A2=0.80; λmax3=530 nm, A3=0.06. Črna krivulja predstavlja vsoto treh barvnih krivulj. Z 
navpičnimi črtami je prikazana standardna napaka. 
Ker smo opazili, da je spektralna občutljivost temno adaptiranih ocelov zelo kompleksna, smo 
poskusili posamezne razrede fotoreceptorjev utišati s selektivno kromatično adaptacijo. 
Koaksialno z dražilnim žarkom smo jih osvetlili z UV (360 nm) ali zeleno (525 nm) svetlobo 
iz 350 mA LED diod in pokazali, da lahko monokromatska svetloba selektivno zmanjša 
občutljivost v delu spektra (Slika 18). S tem smo dokazali, da ocele sestavljajo vsaj trije 
spektralni razredi fotoreceptorjev. 
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Slika 18: Spektralna občutljivost selektivno adaptiranih ocelov črne bojevniške muhe, izmerjena z ERG. A, 
adaptacija z UV izzove zmanjšanje občutljivosti v UV delu spektra. B, adaptacija z zeleno izzove zmanjšanje 
občutljivosti v zelenem delu spektra. Z roza, modro in zeleno krivuljo so prikazani modeli absorbcije treh opsinov 
z vrhovi λmax1=360 nm, λmax2=440 nm, λmax3=530 nm in amplitudami A1,2,3. Črna krivulja predstavlja vsoto treh 
barvnih krivulj; A, A1=0.82, A2=0.97, A3=0.48; B, A1=0.93, A2=0.88, A3=0.00. N=2, z navpičnimi črtami je 
prikazana standardna napaka. 
4.8. POLARIZACIJSKA OBČUTLJIVOST 
Celice, katerih odziv se je spreminjal skladno s kotom polarizatorja, so bile občutljive v UV in 
modrem delu spektra. Polarizacijska občutljivost pri R1-6 je znašala PSR1-6~2,7, pri edinem 
analiziranem R7 pa PSR7~5. 
 
Slika 19: Občutljivost fotoreceptorjev R1-6 H. illucens v odvisnosti od kota polarizirane svetlobe. S črno, rdečo, 
modro in svetlo zeleno krivuljo so prikazani odzivi celic, ki imajo vrh občutljivosti pri 440 nm. Celica, ki jo 
prikazuje krivulja v roza barvi ima vrh pri 418 nm. Rumena krivulja prikazuje celico, ki ni občutljiva na smer 
polarizacije dražilne svetlobe, z vrhom občutljivosti v zelenem delu spektra pri 503 nm. Povprečna polarizacijska 
občutljivost celic znaša PS=2,7 ± 0,65. 
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5 RAZPRAVA 
5.1 NEVRALNO SUPERPOZICIJSKO OKO 
5.1.1 Zunanja morfologija in reflektanca faset 
Pri bojevniški muhi oči zasedajo večji del glave. Velike oči pokrivajo široko vidno polje in 
omogočajo boljšo ločljivost očesa. Pri tem se lahko razvijejo večje fasete, ki povišajo svetlobno 
občutljivost. Vendar pa povečevanje števila in velikosti omatidijev močno poveča maso in 
energijsko porabo sestavljenega očesa, zato so se pri številnih, zlasti hitro letečih žuželkah, kot 
so brenčačke in kačji pastirji, razvile akutne cone. To so predeli očesa, usmerjeni v smer leta 
ali napada, v katerih je povečano število omatidijev in ti so večji. S tem se zmanjša 
interomatidialni kot in poveča ločljivost. Ta del je primerljiv s foveo vretenčarjev. Pri 
bojevniških muhah te cone niso prisotne. Odrasle muhe jih ne potrebujejo, saj živijo na 
območjih z veliko dnevne svetlobe, poleg tega pa se ne prehranjujejo.  
 
Posebnost oči črne bojevniške muhe so iridescentne barvne proge na očesu, ki se razporejajo 
naključno in se razlikujejo od očesa do očesa ter od živali do živali. To so strukturne barve, ki 
nastanejo zaradi plastovite kutikule. Sestavlja jo več ~200 nm širokih plasti, kjer si izmenjaje 
sledijo plasti z nizko in visoko vsebnostjo vode in posledično variabilnim lomnim količnikom 
(Stavenga in sod., 2016). Pojav različne obarvanosti faset pa ni značilen samo za bojevniško 
muho, temveč tudi za mnoge druge žuželke. Predpostavljali bi, da te barve vplivajo oziroma 
sodelujejo pri samem vidu, zato smo se tudi odločili, da izmerimo reflektanco faset. Pri 
bojevniški muhi se je izkazala za relativno visoko, vendar samo v določenih delih spektra. 
Seveda lahko visoka reflektanca ovira zaznavo svetlobe. Kaže, da pri bojevniški muhi to ne 
predstavlja problema, saj se v mrežnici, kjer je višja reflektanca v modrem, nahajajo večinoma 
receptorji z zeleno občutljivimi opsini, tam, kjer je višja reflektanca v oranžnem, pa receptorji, 
ki imajo modre opsine (Ilić, članek v pripravi). Iz tega lahko zaključimo, da progavost oči ne 
vpliva na vid živali, temveč najverjetneje sodeluje pri vedenju živali. Delujejo lahko kot signal 
ostalim osebkom iste vrste. Poznan je primer pri vrsti ose Polistes fuscatus. Sheehanin (2011) 
je s sodelavci pri njih preučeval, kakšnega pomena imajo različne rumene lise na glavi, ki se 
razlikujejo od osebka do osebka. Ugotovil je, da če osi delavki spremeni rumena znamenja na 
glavi, jih prebarva ali kako drugače spremeni, se ostale delavke iz iste skupine nanjo odzovejo 
agresivneje, vse dokler je ne prepoznajo s kemijskimi signali. Glede na rezultate zaključi, da 
izgled glave igra vlogo pri signalizaciji med osami. Podobno vlogo imajo lahko tudi proge na 
očeh bojevniških muh. Geometrijska ločljivost njihovih oči je, glede na interomatidijski kot, 
samo 1°, in načeloma omogoča grobo prepoznavo kornealnih vzorcev samo iz neposredne 
bližine. Vendar pa so nedavno dokazali, da je fiziološka ločljivost pri muhah mnogo višja, saj 
hitre fotomehanske kontrakcije fotoreceptorjev omogočajo mikrosakadično pregledovanje 
vidnega polja posameznih omatidijev in s tem hiperločljiv vid (Juusola et al., 2017).  
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5.1.2 Avtofluorescenca omatidijev 
Pri muhah lahko z epifluorescentnim mikroskopom in vodno imerzijskim objektivom 
opazujemo z UV svetlobo izzvano avtofluorescenco fotoreceptorjev. Pri muhah z rdečimi očmi 
lahko opazimo, da so pri nekaterih omatidijih vidni samo periferni fotoreceptorji, pri drugih pa 
tudi centralni fotoreceptorji R7 (Slika 18). Tako ločimo dvoje vrst omatidijev. »Pale«, ki jih 
označuje roza puščica, kjer R7 ni viden, ter »yellow«, označeni z rumeno puščico, kjer je 
centralni fotoreceptor viden. Do razlik v fluorescenci prihaja zaradi prisotnosti različnih 
opsinov, antenskih in zaščitnih pigmentov. Pri bojevniški muhi pa smo opazili 
avtofluorescenco samo pri perifernih fotoreceptorjih (R1-6) in ne pri centralnem fotoreceptorju 
(Slika 9). Pri perifernih receptorjih najverjetneje fluorescirata antenski pigment in 
metarodopsin.  
Slika 20 Avtofluorescenca rabdomer pri muhi Musca, izzvana z UV svetlobo. Z rumeno puščico so označeni 
»yellow« omatidiji, pri katerih fluorescirajo tako periferne kot centralna fotoreceptorska celica. Z roza puščico so 
označeni »pale« omatidiji, kjer fluorescirajo samo periferne fotoreceptorske celice. D – dorzalna stran očesa, V - 
ventralno. Avtorja slike: Primož Pirih, Gregor Belušič. 
5.1.3 Svetlobna mikroskopija 
Osnovni ustroj očesa bojevniške muhe je značilen za oči višjih dvokrilcev; to je nevralno 
superpozicijsko oko, z odprtim radomom, ki ga sestavlja šest perifernih fotoreceptorskih celic 
ter dve centralni celici, ki sta nameščeni ena nad drugo. Na rezinah pa so opazne tudi velike 
traheole. Te so v distalnem delu mrežnice zelo široke, okrogle, proksimalno pa so manjše in 
elipsaste (Slika 11). Razširjene traheole bi se lahko razvile zaradi boljše preskrbe s kisikom, 
vendar bi tedaj pričakovali, da bodo distalne traheole enake ali ožje od proksimalnih. Zato 
sklepamo, da velikost traheol ni povezana s porabo kisika v celicah, ampak je njihov namen, 
da zmanjšajo maso očesa. Za večjo ločljivost očesa je potrebno večje število omatidijev, s tem 
pa se poveča njegova masa. Sestavljeno oko s človeško ločljivostjo se ni nikoli razvilo, saj bi 
imelo premer 1 m (Slika 19b). S traheolami pa se poveča suha in ne mokra masa očesa, torej 
omogočajo velik radij, zadostno velikost fotoreceptorjev in nizko gostoto mrežnice. Podobno 
strategijo uporabljajo tudi obadi. Pri njih traheole zavzemajo večji del očesa kot omatidiji 
(Belušič in sod., v pripravi).  
 
D V
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Slika 21: Omatidiji pri obadu ter karikatura človeka z sestavljenim očesom. A, prečni rez mrežnice samice obada 
z velikimi traheolami. B, skica sestavljenega očesa z ločljivostjo človeških oči (Kirschfeld, 1976) 
5.1.4 Elektronska mikroskopija 
Na elektronskih mikografijah očesa črne bojevniške muhe opazimo, da v distalnem delu 
mrežnice nastopata dva tipa omatidijev, ki ju lahko ločimo glede na smer mikrovilov centralne 
receptorske celice R7. Mikrovili R7 so namreč usmerjeni bodisi horizontalno ali pa vertikalno. 
Horizontalno smer zagotavlja 90° rotacija nastavka centralne rabdomere glede na os izraščanja 
iz telesa fotoreceptorja. Serijskih rezin sicer nismo izdelali, vendar pa kaže, da je pri 
horizontalni R7 smer mikrovilov vzdolž rabdomere konstantna, kar načeloma omogoča visoko 
polarizacijsko občutljivost. Podobno razdelitev omatidijev (horizontalna R7, visoka pol. obč.; 
vertikalna R7, nizka pol. občutljivost) smo opazili pri obadih, ki so izrazito polarotaktični, 
predvsem po zaslugi UV in UV-modro občutljivih centralnih fotoreceptorjev iz omatidijev s 
horizontalnimi R7. Domnevamo, da imajo bojevniške muhe v osrednji mrežnici potencial za 
polarizacijski vid.  
 
V vseh omatidijih smo opazili tudi, da so površine prečnih prerezov rabdomer R1,3,6 vselej 
večje od površin R2,4,5. Ožje rabdomere načeloma omogočajo višjo ločljivost, vendar ne pri 
nevralni superpoziciji. V t. im. nevroomatidiju (celice R1-6 iz 6 sosednjih omatidijev, ki 
konvergirajo na skupni LMC nevron) namreč sliko, ki jo zaznava posamezen LMC, vzorčijo 
ozke in široke rabdomere R1-6, tako da se učinek ozke rabdomere izniči. Zato pa menimo, da 
bi lahko široke in ozke rabdomere v posameznem omatidiju zaradi različnih stopenj 
fotomehanske kontrakcije ob zaznavi svetlobe, okrepile mikrosakadične gibe, s katerimi 
posamezni fotoreceptorji podrobneje vzorčijo vidno polje dioptričnega aparata, in posredujejo 
hiperločljiv vid (Juusola et al., 2017). 
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5.1.5 Elektrofiziologija 
5.1.5.1 Elektroretinogram v mrežnici 
Pri več vrstah žuželk prihaja do regionalizacije fotoreceptorjev z večjo koncentracijo UV 
receptorjev (kratkovalovni) v dorzalnem delu očesa (Stavenga in sod., 2001) ter 
dologovalovnih fotoreceptorjev v ventralnem delu. Takšna razporeditev je usklajena s 
spektralno sestavo okolja, kjer je nebo s kratkovalovnimi dolžinami zgoraj, spodaj pa so tla, ki 
so zelena ali rjava, ter omogoča maksimalen izplen fotonov. Z ERG pri bojevniški muhi pa 
smo opazili, da prihaja do regionalizacije fotoreceptorjev, ki je v nasprotju z doslej opaženo 
regionalizacijo pri žuželkah. V dorzalnem delu retine prevladujejo fotoreceptorji R1-6, ki so 
občutljivi v zelenem delu spektra, ventralno pa periferni fotoreceptorji občutljivi v UV in 
modrem. Takšna regionalizacija omogoča maksimalen kontrast samo tedaj, ko žival gleda 
obrnjena s hrbtno stranjo navzdol. Samec nemara preži na samico na spodnji strani lista, 
obrnjen na hrbtno stran, tako da je ventralna, kratkovalovna, stran očesa obrnjena proti nebu. 
Samica pa lahko prepozna samca kot črno piko na svetli podlagi, tedaj, ko leti nad njim.  
Za potrditev hipoteze bi morali opraviti več natančnejših meritev ERG očesa ter dobro preučiti 
vidno okolje muhe in njeno vedenje. 
5.1.5.2 Znotrajcelične meritve v mrežnici in barvni vid 
Z znotrajceličnimi meritvami smo ugotovili, da regionalne razlike v ERG nastajajo na račun 
regionaliziranih R1-6 z različnimi spektralnimi občutljivostmi. Ugotovili smo tudi, da barvni 
vid temelji vsaj na ločevanju med UV in zeleno svetlobo, ki ga omogočajo centralni 
fotoreceptorji.  
 
Za barvni vid pri muhah je veljalo prepričanje, da je odvisen samo od centralnih 
fotoreceptorjev, ki so občutljive na ozek pas spektra in zato omogočajo natančno barvno 
analizo. Schnaitmann (2013) s sodelavci pa ugotavlja, da pri vinski mušici tudi periferni 
fotoreceptorji s široko spektralno občutljivostjo prispevajo k barvnemu vidu. Bojevniška muha 
premore tudi sorazmerno ozkopasovne in modro občutljive R1-6, ki lahko k barvnemu vidu 
prispevajo modri kanal. Spektralno bogati periferni receptorji pri pri bojevniški muhi bi lahko 
močno prispevali k izostritvi barvnega vida. Kaže tudi, da maksimum absorbcije R1-6 ne 
sovpada z maksimumom refleksije korneje. To pomeni, da so modro občutljivi R1-6 prisotni 
pod zeleno reflektivno korneo, in zeleno občutljivi R1-6 pod modro reflektivno korneo. Na ta 
način kornealna barva minimalno vpliva na občutljivost R1-6, zato ima zelo majhen vpliv na 
vid. Sklepamo, da kornealni vzorci tvorijo znotrajvrstni vidni signal na površini očesa, ki pa 
ne vpliva na delovanje spodaj ležečih fotoreceptorjev. 
 
Pri večjem številu fotoreceptorjev, ki so bili občutljivi v UV ali UV in modrem delu spektra je 
bil prisoten antenski pigment. Ta ima v očesu dve nalogi. Deluje kot ojačevalec signala in 
povečuje občutljivost fotoreceptorjev v določenem delu spektra. Poleg tega pa zmanjša od 
polarizacije odvisne artefakte v barvnem in akromatskem vidu (Ilić in sod., 2018). 
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5.2 OCELI 
Oceli pri večini žuželk vsebujejo samo dva razreda fotoreceptorjev: UV in zeleno občutljive 
celice, ki omogočajo optimalno zaznavo kontrasta na med nebom in zemljo oz. obzorja 
Nedavno so ugotovili, da imajo lahko oceli pri čebelah pomembno vlogo pri barvni 
konstantnosti (Garcia in sod., 2017). Barvna konstantnost omogoča, da lahko vidni sistem 
objektivno analizira spektralno sestavo refleksij z objektov, neodvisno od sprememb v 
osvetlitvi. ERG meritve pri ocelih bojevniške muhe nakazujejo, da gre za spektralno bogate 
ocele, ki so občutljivi v UV, modrem in zelenem delu spektra. Zato sklepamo, da so oceli 
bojevniške muhe del sistema za barvni vid.  
5.3 APLIKACIJA REZULTATOV 
Rezultate, ki smo jih pridobili z elektrofiziologijo, smo uporabili zato, da smo v sodelovanju z 
Univerzo v Wageningenu, Nizozemska, izdelali svetila za optimalno gojenje bojevniških muh 
v zaprtih prostorih. Svetila smo izdelali tako, da so v fotoreceptorjih izzvala stopnjo vzdraženja, 
kakršno izzove svetloba neba in sonca (standarni iluminant CIE D65). Namesto fluorescentnih 
cevi, ki so tradicionalno v uporabi, in ki ne vsebujejo dovolj UV svetlobe, smo uporabili UV, 
modre in zelene LED diode. Z uvedbo UV LED sijalk smo zagotovili dovolj UV svetlobe in s 
tem omogočili delovanje barvno oponentnega sistema, ki temelji na primerjavi signalov iz UV 
občutljivih R1-7 in zeleno občutljivih R1-6 in R8. S tem smo izboljšali svetlobne pogoje in 
omogočili povečanje razmnoževanja črne bojevniške muhe v zaprti gojilnici.  
 
Slika 22: Stopnja vzdraženja fotoreceptorjev H. illucens v odvisnosti od vrste svetila. A, spektri naravnega svetila 
(standardnega neba; CIE D65), fluorescentnih cevi (TL-D) in naših LED sijalk (LED). B, relativna stopnja 
vzdraženja različnih razredov R1-8, pod različnimi svetili. (Oonincx in sod., 2016) 
Pokazalo se je, da je bilo pri obeh vrstah luči enako število izleženih jajčec, vendar pa je bilo 
pri prirejenih LED lučeh skoraj 4x več ličink (Slika 23). Sklepamo, da primerna svetloba iz 
LED svetilk pospešuje parjenje muh in povišuje delež oplojenih jajčec. Ob tem smo preverili 
smrtnost odraslih živali in ugotovili, da je LED sijalke ne povečujejo. 
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Slika 23: Vpliv vrste umetnega svetila na število ličink in preživetje odraslih muh. A, število ličink pri gojenju 
pod LED ali fluorescentnim sijalkami (TL-D) (vrednost ± SD). Pod LED sijalkami se iz podobnega števila jajčec 
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6 SKLEPI 
Pri črni bojevniški muhi je prisotno sestavljeno oko z nevralno superpozicijo. Rabdom je odprt 
s šestimi perifernimi fotoreceptorji ter dvema centralnima fotoreceptorjema, ki se nahajata en 
nad drugim. Pri njiju prihaja do namestitve mikrovilov vertikalno ali horizontalno glede na os 
celice. Razlog za takšno namestitev mikrovilov je najverjetneje zaznavanje polarizirane 
svetlobe.  
 
Mrežnici sestavljenih oči in ocelov sta izjemno spektralno bogati, saj vsebujeta vsaj tri 
spektralne razrede fotoreceptorjev. Sestavljeno oko vsebuje UV, UV-modro in zeleno 
občutljive R1-6, ki so regionalizirani, ter UV in zeleno občutljive R7 in R8. Periferni 
fotoreceptorji R1-6 najverjetneje prispevajo k izostritvi barvnega vida. Pri barvnem vidu pa 
verjetno sodelujejo oceli, ki so dovolj spektralno bogati, da lahko pomagajo pri vzdrževanju 
barvne konstantnosti. Pri R1-6 je prisoten tudi antenski pigment, ki povečuje občutljivost in 
zmanjšuje polarizacijsko občutljivost v UV delu spektra. 
 
Kornealna obarvanost nima merljivega vpliva na spektralno občutljivost fotoreceptorjev in ima  
najverjetneje signalno vlogo. 
 
Na podlagi meritev spektralne občutljivosti smo izdelali sistem razsvetljave z LED sijalkami, 
kar je privedlo do povečanja števila izleženih ličink.  
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7 POVZETEK 
Raziskali smo vidni sistem pri črni bojevniški muhi. S pomočjo svetlobne in elektronske 
mikroskopije smo najprej pregledali strukturo očesa. Oči nimajo akutne cone, rabdom pa je 
značilen za nevralno superpozicijsko oko muh, saj vsebuje šest perifernih R1-6 in dve centralni 
receptorski celici R7,8, ki so nameščene v obliki trapezoida. V očesu so prisotne velike 
traheole, ki zmanjšujejo maso očesa. Mikrovili centralnih fotoreceptorjev so nameščeni 
horizontalno ali vertikalno glede na os celice, R7 je vedno pozicioniran med R1 in R6, R8 pa 
se lahko nahaja med R1 in R2 ali R5 in R6. Razlika v velikosti perifernih receptorjev je 
najverjetneje pomembna pri mehanizmu hiperločljivega vida. 
 
Z elektroretinografijo smo ugotovili, da je spektralna občutljivost sestavljenih oči kompleksna 
in regionalizirana. Regionalizacija je glede na spektralno sestavo okolja nenavadna, saj v 
dorzalnem delu prevladujejo fotoreceptorji, občutljivi v zelenem in ne v UV, ventralno pa 
ravno obratno. Z znotrajceličnimi meritvami v mrežnici smo natančneje izmerili vrhove 
spektralne občutljivosti in potrdili ujemanje z ERG meritvami. R1-6 so v dorzalni mrežnici 
pretežno občutljive na zeleno, v ventralni mrežnici na UV in modro, okrog ekvatorja pa na 
modro svetlobo. Pri nekaterih R1-6, ki so bile občutljive v UV ali v UV in modrem, smo opazili 
povišano občutljivost na UV in strukturiran spekter, kar kaže na prisotnost antenskega 
pigmenta. Ta zmanšuje artefakte v zaznavi barv in intenzitetnih kontrastov, ki jih povzroča 
polarizirana svetloba. R7 in R8 so občutljive na UV in zeleno svetlobo; R7 imajo visoko 
polarizacijsko občutljivost. 
 
Meritve smo opravili tudi na ocelih in ugotovili, da so ti spektralno bogati, občutljivi v UV, 
modrem in zelenem delu spektra. Na podlagi tega sklepamo, da so del sistema za barvni vid 
bojevniške muhe in najverjetneje sodelujejo pri barvni konstantnosti.  
 
Pogledali smo tudi, kakšna je reflektanca faset muhe in ugotovili, da obstajata dva tipa faset, 
prvi ima najvišjo reflektanco v modrem delu spektra, drugi tip pa ima dva vrhova, najvišjega 
v oranžnem delu spektra in manjšega v modrem. Kutikularne barve faset nimajo merljivega 
vpliva na spektralno občutljivost fotoreceptorjev, saj spektri ustrezajo modelom absorbance 
opsinov. Obarvane oči pa lahko sodelujejo pri vidni signalizaciji. 
 
Ker imajo ličinke muhe veliko gospodarsko vrednost pri razkroju organskih odpadkov ter v 
prehrani živali, je zelo pomembno, da jih lahko tudi v zimskem času gojimo v zaprtih prostorih 
v čim večjem številu. Zato smo na podlagi rezultatov znotrajceličnih meritev, uvedli v gojišča 
muh LED luči, ki oddajajo UV, modro in zeleno svetlobo ter tako povečali število izleženih 
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